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摘要 : 


择 压 下 不 断 适 应 植物 防御 反应 。 植 食性 昆虫 适应 植物 防御 反应 存在 多 样 性 
中 的 效应 因子 抑制 或 弱化 植物 防御 反应 ,激活 其 肠 道 中 的 某 些 特异 性 蛋白 阻 断 植物 防御 性 
微生物 间接 抑制 植物 防御 反应 。 
通过 产 卵 .虫害 诱导 植物 挥发 物 、 识 别 植物 防御 物质 等 


谢 物 的 产生 或 者 将 其 直接 降解 ,以 及 通过 其 携带 


在 植物 与 植 食性 昆 中 协同 进化 过 程 中 ,植物 在 不 断 完 善 其 防御 反应 ,同时 植 食性 昆虫 也 在 选 


o T RERI AAR 
性 次 生 代 
weap, E x iR AE R 


方式 适应 植物 的 防御 反应 。 本 文 综述 了 植 食 


性 昆 时 如何 利用 各 种 效应 因子 适应 寄主 植物 防御 反应 的 研究 进展 。 
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Advances in the adaption to plant defenses in phytophagous insects 
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Abstract: [n the process of co-evolution between plants and phytophagous insects, plants are selected to 
optimize their defenses, whereas phytophagous insects are selected to develop diverse traits to adapt to 
plant defenses in turn. The adaption to plant defenses in phytophagous insects exhibits diversity. Insects 
can exploit the effectors from their oral secretions to inhibit or impair plant defenses, activate some 
proteins that are specifically expressed in their guts to inhibit the production of defensive metabolites or 
directly degrade defensive metabolites, and employ microbes that they harbored to indirectly suppress 
plant defenses. In addition, insects also can adapt to plant defenses with other behavioral or physiological 
traits, including oviposition, insect-induced plant volatiles, and recognition of defensive metabolites. In 


this article, we reviewed the research progress on how insects exploit diverse effectors that they harbored 


to adapt to plant defenses. 
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自然 界 中 ,植物 由 于 其 根系 固着 在 地 面 ,无 法 主 
动 躲 避 植 食性 昆虫 的 为 害 , 因此 在 二 者 长 达 数 亿 年 
的 协同 进化 过 程 中 ,植物 逐渐 产生 一 系列 的 抗 虫 防 
御 反 应 ;而 植 食 性 昆虫 也 在 不 断 适应 植物 的 防御 反 
JW (Kant et al., 2015 )。 植 物 防御 反应 主要 分 为 两 
种 :组 成 型 ( constitutive defense ) 和 诱导 型 (inducible 
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defense) 。 组 成 型 防御 是 植物 本 身 固有 的 能 够 阻碍 
昆虫 取 食 或 病原 菌 浸染 的 物理 或 化 学 防御 性 状 , 如 
植物 表面 晴 质 、 刺 . 草 毛 等 (Cribb et al., 2010). fü 
食性 昆虫 为 了 适应 植物 组 成 型 防御 性 状 , 逐 渐 在 形 
态 上 发 生 遗 传 变异 ,包括 长 出 多 型 翅 ,分 化 出 不 同类 
型 的 口 器 ,如 咀嚼 式 、 刺 吸 式 以 及 挫 吸 式 口 器 等 
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( Hermsmeier et al., 2001) 。 诱 导 型 防御 是 指 植物 遭 
受 虫害 时 ,一 方面 产生 防御 蛋白 或 者 有 毒 次 生 代谢 
物 ,直接 导致 昆虫 死亡 或 发 育 不 良 ,实现 直接 防御 ; 
另 一 方面 ,释放 挥发 物 或 产生 密 露 以 吸引 天 敌 昆虫 
寄生 或 捕食 害虫 , 实现 间接 防御 (Dicke and 
Baldwin, 2010) 。 随 着 对 植物 诱导 防御 反应 研究 的 
深入 ,学 者 们 通过 转基因 等 手段 ,陆续 在 实验 室 及 田 
间 实 现 了 植物 诱导 防御 反应 的 精准 调控 ,达到 害虫 
有 效 防 控 的 目的 (Degenhardt et al., 2009; Xiao et 
al., 2012) 。 但 更 值得 我 们 注意 的 是 , 越 来 越 多 的 研 
究 发 现 , 许 多 昆虫 能 够 干扰 甚至 适应 植物 诱导 防御 
反应 (Kant et al., 2015) ,上 且 其 反 防 御 策略 呈现 多 样 
性 。 因 此 ,我们 在 关注 植物 防御 性 状 及 其 调控 机 制 
的 同时 ,还 应 深入 解析 植 食 性 昆虫 的 反 防御 策略 ,这 
将 拓展 我 们 对 昆虫 致 害 性 的 理解 。 本 文 从 植 食性 昆 
虫 如 何 利 用 各 种 效应 因子 适应 植物 防御 反应 的 视角 
出 发 ,对 近年 来 的 相关 工作 进行 综述 。 


















































1 昆虫 利用 唾液 适应 植物 防御 反应 

















植 食性 昆虫 的 唾液 在 昆虫 与 植物 互 作 过 程 中 起 
关键 作用 。 一 方面 ,植物 通过 识别 不 同 种 昆虫 唾液 
中 的 特异 性 激发 子 ( elicitors) , A16 Hj; 2-24 3E 31 pu 
VJ (FACs) , 8-58 25 1 IS ( B-glucosidase ) 以 及 果 胶 酶 
( pectinase) 等 ,激活 不 同 的 防御 信号 路 径 ,实现 植物 
防御 反应 的 精准 调控 ( Hilker and Meiners, 2010; 8j 
HET, 2015 ) 。 另 一 方面 ,昆虫 在 取 食 过 程 中 ,将 
其 唾液 中 某 些 效应 因子 (effectors) 注入 到 受 损 的 植 
物 组 织 中 ,进而 干扰 甚至 抑制 植物 防御 反应 。 例 如 ， 
IR dE EE Megoura viciae 利用 口 器 刺 穿 看 豆 Vicia 
faba 韧 皮 部 时 ,会 分 泌 唾 液 封 闭 植 物 筷 管 细胞 所 形 
成 的 伤口 ,导致 Ca * 在 第 管 细胞 内 外 无 法 产生 浓度 
差 ,进而 阻 断 Ca^" 信号 途径 ,抑制 植物 防御 反应 
(Will et al., 2007) 。 通 过 比 对 总 豆 蚜 Acyrthosiphon 
pisum 唾液 腺 的 cDNA 文库 ,研究 人 员 筛 选 出 可 能 级 
码 唾液 腺 蛋白 的 关键 基因 c002 ; 进一步 研究 发 现 ， 
该 基因 编码 的 蛋白 C002 仅 在 唾液 腺 中 表达 , 且 其 
随 着 蚜虫 取 食 过 程 被 注入 到 寄主 植物 看 豆 Vicia 
faba 中 ;更 为 重要 的 是 ,C002 蛋白 的 表达 能 够 显著 
提高 理 豆 蚜 在 蚕豆 上 的 取 食 效率 (Mutti et al., 
2008 ) 。 随 着 越 来 越 多 昆虫 唾液 中 效应 因子 被 鉴 
定 , 如 谷 实 夜 蛾 Helicoverpa zea 唾液 中 的 葡萄 糖 氧化 
酶 (glucose oxidase, GOX) , Æ — X WW. Schizaphis 
graminum 唾液 中 的 多 聚 半 乳糖 醛 酸 酶 



















































































































































































( ploygalacturonase, PG) fA} ml Bemisia tabaci 唾液 
中 碱 性 磷酸 酶 (alkaline phosphatase, ALP) , x 3£ 5t 
育 晴 Lygus hesperus Wie Ye "P H SE R AE 3L 8 BE R2 Hae 
(oligo-PG) 5 (5| 99 SE, 2011) ,昆虫 利用 其 唾液 干 
扰 甚 至 适应 植物 防御 反应 的 机 制 也 逐渐 清晰 。 
1.1 利用 唾液 蛋白 适应 植物 细胞 壁 

植物 细胞 壁 是 位 于 植物 细胞 膜 外 一 层 较 厚 的 、 
由 纤维 素 . 半 纤维 素 和 果 胶 组 成 的 网 格 结 构 
( Calderón-Cortés et al., 2012) 。 细 胞 壁 不 仅 能 够 提 
高 植物 组 织 的 机 械 强度 ,还 能 够 降低 昆虫 的 消化 功 
能 (Vorwerk et al., 2004) ,因此 被 认为 是 植物 应 对 昆 
虫 为 害 的 第 一 道 防御 屏障 。 最 近 研 究 人 员 在 水 稳 褐 
KA Nilaparvata lugens 唾液 腺 中 发 现 一 种 纤维 素 酶 
内 切 -B-1, 4-7 E Hi HE ( endo-B-1, 4-glucanase , 
NIEC1 ) ,能 够 帮助 褐飞虱 适应 水 称 Oryza sativa 细胞 
壁 的 物理 屏障 功能 (Ji et al., 2017)。NIEG1 能 够 随 
着 褐飞虱 唾液 到 达 水 称 韧 皮 部 , 且 其 调控 基因 
NEGI 主要 在 褐 飞 二 唾液 腺 和 中 上 肠 部 位 高 表达 ,而 
当 MEGI 被 沉默 时 , 褐 飞 乔 在 水 稻 万 皮 部 的 取 食 效 
率 显著 降低 ,其 体重 存活 率 和 繁殖 力 均 显著 下 降 ; 
但 NIEG1 沉默 并 不 影响 褐 飞 强 在 不 含 纤维 素 的 人 
工人 饲料 上 的 取 食 ,这 说 明 NIEG1 蛋白 能 够 水 解 水 稳 
细胞 壁 中 的 纤维 素 , 从 而 提高 褐 飞 乔 在 水 稻 韦 皮 部 
的 取 食 效率 (Ji et al.，2017)。 此 外 ,琉璃 叶 暗 
Homalodisca vitripennis Wf 液 中 同样 含有 NECI Æ 
白 ,帮助 其 降解 植物 细胞 壁 ,适应 植物 的 防御 屏障 
(Backus et al., 2012) 。 
1.2 利用 唾液 蛋白 降解 植物 防御 性 次 生 代谢 物 

植 食性 昆虫 的 唾液 蛋 日 酶 在 分 解 植 物 防 御 次 生 
代谢 产物 方面 同样 发 挥 重 要 作用 。Miles 最 早 发 现 
15 AGE BE Zt Pemphigus spirothecae 唾液 中 含有 多 
酚 氧 化 酶 (polyphenol oxidase, PPO) ( Miles, 1972) 。 
随后 研究 证 实 蚜虫 在 刺探 植 物 韧 皮 部 的 过 程 中 会 造 
成 取 食 部 位 大 量 累积 多 酚 , 尤 其 是 防御 性 次 生 代 谢 
产物 儿 茶 酚 (catechol ) 的 积累 ;但 蚜虫 唾液 中 PPO 
能 够 催化 多 酚 物 质 氧化 ,从 而 降低 多 酚 对 蚜虫 的 毒 
EJH (Miles, 1999) , ZKE IY Sitobion avenae Ti 
液 中 含有 过 氧化 物 酶 (peroxidase，POD) ,同样 能 
将 多 酚 化 合 物 降解 为 无 毒物 质 ( Urbanska et al., 
1998) ; POD 基因 在 麦 长 管 蚜 1 龄 和 2 ee ee HL EST UR 
表达 水 平 最 高 ,一旦 抑制 其 若虫 POD 基因 表达 , 则 
能 够 显著 降低 其 存活 率 (Deng et al., 2016) 。 此 外 ， 
其 他 多 种 蚜虫 唾液 中 均 检测 到 对 于 多 酚 有 降解 作用 
的 PPO 或 POD( 马 党 等 , 2010)。 这 暗示 蚜虫 利用 

































































































































































































































































126 昆虫 学 报 Acta Entomologica Sinica 6235 




















其 唾液 蛋白 酶 适应 植物 防御 反应 可 能 是 普遍 的 策 
略 。 另 有 研究 表明 B 型 烟 粉 乔 唾 液 中 的 多 酚 氧 化 
酶 家 族 漆 酶 -1 ( laccase-1 ) 能 降解 植物 组 织 中 5 种 酚 
类 物质 ,从 而 帮助 其 取 食 ;这 一 功能 很 可 能 在 其 他 刺 
吸 式 昆 虫 的 漆 酶 -1 基因 中 高 度 保守 ( 严 租 , 2012)。 
但 是 ,其 他 刺 吸 式 昆 虫 是 否 具 有 同样 功能 的 唾液 蛋 
白 酶 仍 需 更 多 的 实验 进行 验证 。 
1.3 利用 唾液 蛋白 抑制 植物 防御 反应 

Musser 等 (2002 ) 最 早 发 现 谷 实 夜 蛾 瓦 zea 4 
虫 唾液 中 的 GOX 可 以 直接 抑制 烟草 Nicotiana 
tabacum 防御 性 次 生 代谢 物 烟 碱 (nicotine ) 的 产生 ， 
并 推测 这 可 能 与 防御 信号 因子 来 莉 酸 (jasmonic 
acid, JA) 被 抑制 有 关 。 随 后 多 个 研究 证 实 ,GOX 能 
够 抑制 JA 诱导 的 植物 防御 反应 。 例 如 , 桃 蚜 Myzus 
persicae 唾液 中 的 GOX fie gil d xz PUR JA 的 累积 
( Harmel et al., 2008) ; 甜菜 夜 蛾 Spodoptera exigua 
唾液 中 的 GOX 不 仅 能 够 抑制 拟 南 芥 Arabidopsis 
thaliana 中 JA 的 合成 ,还 能 够 抑制 JA 调控 的 防御 
物质 胰 蛋 白 酶 抑制 剂 (trypsin inhibitor) 的 累积 
( Weech et al., 2008) 。 关 于 GOX 抑制 JA 防御 反应 
的 内 在 机 制 ,一 方面 可 能 与 COX 催化 D- 和 葡萄糖 生 
成 的 过 氧化 氨 (hydrogen peroxide, H,0,) 有 关 
(Sporn and Peters-Golden, 1988) , 另 一 方面 可 能 与 
GOX 激活 水 杨 酸 (salicylic acid, SA) 信和 号 通路 相关 
(Musser et al., 2005; Weech et al., 2008), KEZ HT 
FEAY ATTRA ,研究 人 员 陆 续 明 确 了 调控 甜菜 夜 蛾 
幼虫 唾液 中 GOX 转录 水 平 的 关键 酶 SeGOX 以 及 关 





















































































































































内 逐渐 产生 一 些 特异 性 .具有 抗 虫 作用 的 次 生 代 谢 
物 , 例如 , 十 字 花 科 植 物 中 的 芥子 油 昔 
(glucosinolates, GS) 及 其 代谢 产物 等 。 当 十 字 花 科 
植物 受到 虫害 时 , 其 体内 的 芥子 油 苷 与 黑 芥 子 酶 
( myrosinase ) 发 生 水 解 反应 ,产生 具有 抗 虫 作用 的 异 
Wii GUAR AG (isothiocyanates ) ,这 一 防御 性 状 又 被 称 为 
“芥子 油 弹 ”(mustard oil bomb) ( 马 小 丽 等 , 2017) 。 
面 对 这 些 抗 虫 性 物质 , 植 食性 昆虫 进化 出 的 反 防 御 
策略 主要 包括 利用 其 肠 道 蛋白 分 解 抗 虫 物质 以 及 直 
接 抑制 其 抗 虫 活 性 。 菜 粉 蝶 Pieris rapae 肠 道中 会 
有 一 种 有 睛 特异 性 蛋白 ( nitrile-specific protein, NSP), 
HE AE HEAL IY TITE A AR AT T E 2k AE BW , 产 
AE XY SORT RTC Be HY NS i, H. NSP EAERI 
38477 h H AEE HP EGA (Wittstock et al., 2004), A— 
种 十 字 花 科 专 食性 害虫 小 菜 蛾 Plutella xylostella 的 
肠 道 中 含有 芥子 油 背 硫酸 酯 酶 (glucosinolate 
sulfatase, GSS) ,能 够 与 芥子 油 背 发生 反应 ,使 芥子 
| 背 脱 硫 ,脱硫 芥子 油 苷 与 黑 芥 子 酶 无 法 发 生 水 解 
反应 ,最 终 导致 异 硫 氰 酸 酯 等 抗 虫 物质 减少 (Ratzka 
et al., 2002) 。 进 一 步 研 究 发 现 ,GSS 除了 能 够 与 黑 
芥子 酶 竞争 反应 底 物 芥子 油 昔 外 ,其 与 芥子 油 背 反 
应 后 产生 的 硫酸 盐 (sulfate) 还 能 抑制 黑 芥 子 酶 活性 
( Shikita et al., 1999) , [RH] SE 43 HE AY NSP 蛋白 一 样 ， 
GSS 只 在 小 菜 蛾 幼虫 期 肠 道中 特异 性 表达 。 考 虑 到 
幼虫 期 是 荣 粉 蝶 和 小 菜 蛾 暴露 于 芥子 油 背 防御 体系 
的 唯一 窗口 期 ,因此 研究 人 员 认 为 , 肠 道 蛋白 NSP 
和 GSS 是 菜 粉 蝶 和 小 菜 蛾 幼虫 适应 十 字 花 科 草 子 
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键 基因 Sel H 和 Se2J( Afshar et al., 2010) ;鉴定 并 克 
隆 了 棉铃 虫 Helicoverpa armigera 幼虫 唾液 腺 中 编码 
GOX 和 蛋白 的 基因 HaGox ( Tang et al., 2012), H Bij 
已 在 近 90 种 植 食性 昆虫 唾液 中 发 现 COX 的 存在 
(Eichenseer et al., 2010), 且 广 食性 昆虫 唾液 中 
GOX 的 转录 和 翻译 水 平 显 著 高 于 寡 食 性 昆虫 (Yang 
et al., 2017) 。 昆 虫 利用 GOX 抑制 植物 防御 反应 是 
否 具 有 普遍 性 , 仍 需 更 多 的 田间 试验 去 证 实 。 最 近 ， 




































































I 芽 防 御 体 系 的 关键 因子 ( Ratzka et al., 2002; 
Wittstock et al., 2004) 。 值 得 注意 的 是 ,不 同 十 字 花 
科 植 物 不同 品 种 之 间 ,甚至 是 同一 种 十 字 花 科 植 物 
不 同 部 位 不 同 发 育 阶段 之 间 ,芥子 油 苷 种 类 及 含量 
差别 很 大 (Jeschke et al., 2016) 。 芥 子 油 苷 种 类 和 
含量 的 多 样 性 ,导致 不 同 昆虫 适应 芥子 油 背 防御 系 
统 也 存在 多 样 性 。 例 如 , 海 灰 翅 夜 峨 Spodoptera 
littoralis 利用 肠 道 中 的 谷 胱 甘 肽 与 异 硫 握 酸 酯 形成 
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BE AD TE A LE AB Bt56 RA ,该 蛋白 通 
ELARA EU E fe RC BB, Sp BES oe I T 
NTH202 互 作 , 从 而 诱导 烟草 体内 SA 累积 ,进而 抑 
制 具 抗 虫 作用 的 JA 防御 反应 (Xu et al., 2018) 。 


2 ”昆虫 利用 其 肠 道 蛋白 适应 植物 防御 
反应 


在 与 植 食性 昆虫 长 期 协同 进化 过 程 中 ,植物 体 






































Jc 8g RS 4 We H tk SE Ge fit AE Wy ( Schramm. et al., 
2012) ; 黄 曲 条 跳 甲 Phyllotreta striolata 则 可 以 利用 
其 自身 合成 的 黑 草 子 酶 (glycoside hydrolase family 
1) 将 芳香 族 芥 子 油 背 水 解 ,避免 其 与 植物 体内 的 黑 
芥子 酶 发 生 反 应 (Beran et al., 2014) 。 

此 外 ,昆虫 还 可 以 利用 其 肠 道 及 脂肪 体 中 的 解 
毒 酶 系统 ,主要 包括 细胞 色素 P450 酶 系 (cytochrome 
P450s, P450s) MRNK N ( carboxylesterases, CarE) , 
4 Bt H HK Sn fe #% HG ( glutathione S-transferase , 
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GSTs) ,弱化 抗 虫 物质 的 活性 。 例 如 , 取 食 含有 外 源 
SK All HR FH HE ( methyl jasmonate, MeJA ) 或 SA AY ATT. 
饲料 后 ,棉铃 虫 肠 道 及 脂肪 体 中 的 P450 解毒 酶 调控 
基因 (CyP6B8，CyP6B9，CYP6B27 和 CYP6B28) 的 
表达 水 平均 显著 上 调 ;P450 解毒 酶 调控 基因 的 激活 
能 够 增强 棉铃 虫 幼虫 对 抗 虫 物质 味 哺 香 豆 素 
( furanocoumarin ) 的 适应 性 (Li et al., 2002)。 除 了 
哮 喃 香 豆 素 , 广 食性 棉铃 虫 利 用 其 肠 道 CYP6B8 E 
日 还 能 适应 多 种 具 抗 虫 作用 的 植物 次 生 代谢 物 ,如 
花椒 毒素 ( xanthotoxin ) , ff] Hz z& ( quercetin ) 、 黄 酮 
(flavone) 等 ; 相 比 之 下 , 专 食性 昆虫 珀 凤 蝶 Papilio 
polyxenes 幼虫 利用 其 肠 道 CYP6B1 Æ AR fei i wk 
喃 香 豆 素 (Li et al.，2004 )。 究 其 原因 ,是 由 于 
CYP6B8 在 空间 结构 上 比 CYP6B1 多 一 个 底 物 结合 
区 域 和 弹性 催化 宫 , 上 且 含 有 更 多 的 可 变 折 夺 (Li et 
al., 2004) 。 考 虑 到 关于 昆虫 利用 其 体内 解毒 酶 体 
系 适 应 植物 防御 反应 已 在 近期 论文 中 进行 了 详细 综 
IR REFE, 2015) ,本 文 在 此 不 再 袭 述 。 



































3 昆虫 利用 微生物 适应 植物 防御 反应 


在 自然 环境 条 件 下 ,寄主 植物 -媒介 昆虫 - 微 生 
物 三 者 间 相 互 作 用 复杂 多 元 (Shikano et al., 2017) 。 
近年 来 , 越 来 越 多 的 研究 表明 微生物 与 昆虫 常常 可 
以 形成 互惠 关系 从 而 协作 危害 植物 ,包括 昆虫 通过 
与 其 携带 的 病毒 .细菌 以 及 其 他 微生物 的 互利 合作 ， 
抑制 植物 防御 反应 ,从 而 提高 其 个 体 或 种 群 适合 度 。 
3.1 植 食性 昆虫 利用 病毒 抑制 植物 防御 反应 

在 植 食性 昆虫 与 病毒 互惠 协作 的 研究 中 ,对 烟 
粉 融 及 其 携带 病毒 的 研究 最 为 深入 。McKenzie 等 
(2002 ) 最 早 发 现 当 烟 粉 剧 携 带 番 茄 斑驳 病 毒 
( Tomato mottle virus, ToMoV ) 取 食 番茄 Lycopersicon 
esculentum 后 ,能 诱导 植物 致 病 相 关 PR 蛋白 的 强烈 
表达 , 且 在 感染 ToMoV 植物 上 烟 粉 乱 的 产 卵 率 更 
高 .若虫 发 育 更 好 ,这 表明 ToMoV 有 助 于 提高 烟 粉 
恒 对 寄主 植物 的 适应 性 。 有 学 者 推测 烟 粉 怖 携带 的 
植物 病毒 极 有 可 能 抑制 了 植物 的 JA 防御 反应 ,从 而 
提高 烟 粉 乱 的 生长 发 育 (Zhang et al., 2012) 。 这 一 
推测 陆续 得 到 证 实 , 烟 粉 融 携带 的 中 国 番 间 黄 化 曲 
IF J a ( Tomato yellow leaf curl China virus, 
TYLCCNV) PAY BCI 基因 能 够 干扰 寄主 植物 JA 38 
径 关键 转录 因子 MYC2 的 表达 ,从 而 导致 对 烟 粉 乔 
4E aE VE FS fe V) ay TTC 
bergamotene ) 的 释放 量 显 蔷 减 少 (Li et al., 2014) 。 










































































同样 ,携带 TYLCCNV 病毒 的 烟 粉 乱 取 食 烟 草 后 ,能 
够 抑制 JA 调控 的 抗 虫 性 昔 类 挥发 物 的 释放 (Luan 
et al., 2013) 。 随 后 ,研究 人 员 还 在 其 他 的 昆虫 - 病 
毒 的 组 合 中 发 现 植物 防御 反应 被 抑制 的 现象 : 桃 是 - 
Fee (EMH E ( Turnip mosaic virus, TuMV) .蚜虫 - 黄 
瓜 花 叶 病 毒 ( Cucumber mosaic virus, CMV) 以 及 西 花 
4j = Frankliniella occidentails-# Ai EZ JN B} ( Tomato 
spotted wilt virus, TSWV) ,虽然 以 上 例子 中 抑制 植物 
防御 反应 的 病毒 效应 蛋白 均 已 鉴定 ,但 是 与 之 互 作 
的 植物 靶 标 因子 目前 仍 不 清楚 ,还 有 待 继续 研究 
(Abe et al., 2012; Casteel et al., 2014; Casteel et 
al., 2015; Wu et al., 2017) , 
3.2 利用 细菌 抑制 植物 防御 反应 

植 食性 昆虫 利用 其 携带 的 细菌 同样 能 够 适应 植 
物 的 防御 反应 。 例 如 ,马铃薯 甲 虫 Leptinotarsa 
decemlineata %)j Vl tafe yy Ath E FS Hi A B 5 3 Solanum 
tuberosum 叶片 后 ,防御 物质 蛋白 酶 抑制 剂 受 到 抑制 
(Lawrence et al., 2007, 2008) 。 随 后 研究 发 现 , 马 
铃 蓝 甲 虫 幼 虫 抑制 植物 防御 反应 与 其 唾液 中 的 一 种 
细菌 假 单 胞 菌 Pseudomonas sp. 有 关 : 相 较 于 不 含 该 
细菌 的 唾液 ,含有 此 细菌 的 唾液 处 理 番 茄 叶 片 后 ， 
JA 调控 的 防御 基因 表达 水 平 以 及 PPO 的 活性 均 显 
著 下 降 (Chung et al., 2013) 。 但 是 当 SA 被 沉默 后 ， 
含有 此 细 戎 的 唾液 则 不 能 抑制 番茄 防御 基因 表达 和 
PPO 活性 ,这 表明 马铃薯 甲虫 幼虫 利用 假 单 胞 将 
Pseudomonas sp. 激活 番茄 SA 信号 路 径 , 进 而 抑制 
JA 防御 反应 。 进 一 步 研究 发 现 , lH OH DA 
Pseudomonas sp. <A BS IE, AEA ( flagellin ) 可 能 是 
激活 SA 路 径 的 作用 因子 (Chung et al., 2013), KR 
此 之 外 ,昆虫 肠 道 内 的 细菌 还 可 以 直接 分 解 植 物 的 
防御 性 次 生 代 谢 物 ,如 蓄 烯 是 针叶树 重要 的 防御 物 
质 , 而 中 欧 山 松 大 小 寇 Dendroctonus ponderosae 能 
在 释放 高 密度 幕 烯 的 针叶树 上 生存 较 长 的 时 间 
(Raffa et al., 2008) 。 研 究 人 员 通 过 对 中 欧 山 松 大 
小 骞 肠 道 内 的 细菌 鉴定 后 ,发 现 许多 细菌 的 基因 序 
列 与 假 单 胞 菌 Pseudomonas abietophila 的 BKME-9 
基因 序列 存在 较 高 的 同 源 性 ,而 已 abietophila 的 
BKME-9 能 够 调控 茧 烯 化 合 物 的 降解 过 程 ,这 暗示 
中 欧 山 松 大 小 霸主 要 利用 其 肠 道 中 细菌 适应 针叶树 
的 莫 烯 防御 系统 ,但 明晰 这 些 细 菌 具 体 作 用 的 分 子 
机 制 还 需要 转录 组 学 等 研究 手段 来 实现 (Adams et 
al., 2013) , 

JE ETE Eb HB S] HE SR PER bo NE AY) 
过 程 中 起 重要 作用 ,除了 提供 丰富 的 含 氮 营养 物质 
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(Feldhaar, 2011) ,还 能 够 帮助 昆虫 适应 植物 防御 反 
应 。 例 如 :共生 菌 Rickettsia 除了 能 提高 B HY KB Ay BL 
的 高 温 耐 受 性 (Brumin et al., 2011) ,还 能 增强 番 慕 
烟 粉 乱 在 棉花 Gossypium spp. BER Cucumis melo 以 
RILE. Vigna unguiculata 的 产 卵 量 和 后 代 存 活 率 
( Himler et al., 2011) 。 近 期 ,Su 等 (2015 ) 发 现 感染 
共生 菌 Hamiltonella defensa 的 Q 型 烟 粉 乱 成 虫 在 番 
荔 上 的 存活 率 比 未 感染 烟 粉 乱 高 出 20% ,其 原因 可 
能 是 由 于 感染 共生 戎 的 烟 粉 虱 能 够 显著 抑制 JA 调 
控 的 防御 基因 LOX, AOS 以 及 Chi9 的 表达 。 有 趣 
的 是 , 当 SA 路 径 沉默 时 ,感染 共生 菌 的 烟 粉 乱 则 不 
能 抑制 JA. 防御 反应 ,这 表明 共生 菌 可 以 通过 调控 
JA-SA 信和 号 互 作 , 达 到 抑制 植物 防御 反应 的 目的 (Su 
et al., 2015) 。 昆 虫 利用 共生 硝 不 仅 可 以 抑制 寄主 
植物 的 直接 防御 反应 ,还 可 以 干扰 植物 的 间接 防御 

































































Rpd3 酶 活性 ,间接 降低 昆虫 对 植物 防御 物质 的 代谢 
作用 。 


4 昆虫 适应 植物 防御 反应 的 其 他 方式 











除了 利用 唾液 .携带 的 微生物 以 及 肠 道 蛋白 , 昆 
虫 还 进化 出 其 他 方式 来 适应 植物 的 防御 反应 。 首 
先 ,昆虫 能 够 利用 产 卵 行为 适应 植物 防御 反应 。 例 
如 ,欧洲 粉 蝶 Pieris brassicae 通过 其 产 卵 行为 ,能 
诱导 产 卵 点 附近 植物 组 织 中 的 内 源 SA 累积 ,进而 
抑制 JA 调控 的 抗 虫 防御 基因 的 表达 ( Bruessow et 
al., 2010) 。 进 一 步 研究 发 现 , 欧 洲 粉 屿 卵 的 提取 物 
同样 能 显著 抑制 JA; 但 是 , 当 拟 南 芥 SA 路 径 被 沉默 
时 ,欧洲 粉 蝶 卵 的 提取 物 则 不 能 抑制 防御 基因 表达 ， 
这 说 明 欧 洲 粉 蝶 卵 中 某 些 作用 因子 通过 调控 JA-SA 













































































反应 。 例 如 ,感染 共生 菌 H. defensa BUS S2 9E H E 
寄主 植物 后 ,其 诱导 植物 挥发 物 的 量 显著 减少 ,从 而 
降低 虫害 植株 对 寄生 蜂 的 吸引 作用 ,最终 使 感染 共 
生 菌 的 吏 豆 蚜 被 寄生 的 几率 显著 降低 (Frago et al., 
2017), 
3.3 利用 外 源 微生物 抑制 植物 防御 反应 
HUA ( phytoplasma) 是 一 类 无 细胞 壁 、 生 存 于 

昆虫 和 植物 韧 皮 部 细胞 内 的 细菌 , SESE UR SL E 
部 为 食 的 刺 吸 式 昆 虫 传播 ( 卢 恒 宇 等 ,2016; Bahar 
et al., 2018) 。 研 究 表明 ,昆虫 能 够 通过 传播 植 原 体 
调控 植物 防御 反应 (Hogenhout et al., 2008) ,如 叶 蝉 
Macrosteles quadrilineatus TE Jg& Ye #5 Jg 35 4b, Ti Je p 
( Aster yellows phytoplasma, AY) 后 ,其 存活 时 间 更 
长 且 繁 殖 能 力 增 强 ( Beanland et al., 2000) 。 进 一 步 
研究 发 现 ,AY 中 的 SAP11 效应 子 能 干扰 拟 南 芥 转 
KAF CIN-TCP 的 正常 表达 ,从 而 抑制 JA 通路 上 
抗 虫 基因 Lox2 的 表达 ,最 终 表现 为 拟 南 芥 对 叶 峡 
M. quadrilineatus 的 抗 性 降低 ,因此 研究 人 员 认 为 
AY 中 SAP11 是 M. quadrilineatus 在 与 十 字 花 科 防 
御 体 系 长 期 协同 进化 过 程 中 产生 的 适应 其 防御 反应 
的 关键 因子 (Sugio et al., 2011) 。 除 此 之 外 , 虫 生 真 
菌 同样 可 以 提高 植 食性 昆虫 对 植物 防御 物质 的 代谢 
能 力 ,例如 ,与 健康 麦 扇 盾 晴 Eurygaster integriceps TH 
Lt JR PR AEA Beawveria bassiana B] 22 Jn Ji IË 
血 淋 巴 中 酯 酶 和 谷 胱 甘 肽 S- 转 移 酶 的 活力 增强 ,从 
而 提升 考 扁 盾 晴 对 植物 防御 物质 的 代谢 能 
(Zibaee et al., 2009) 。 考 虑 到 乙酰 转移 酶 Rpd3 能 

影响 球 孢 白 僵 菌 的 生长 和 活性 (Cai et al., 2018) , 
所 以 在 后 期 的 研究 中 可 以 通过 抑制 球 孢 白 僵 菌 中 































































































言 号 互 作 ,进而 抑制 拟 南 芥 防御 反应 (Bruessow et 
al., 2010) 。 

植 食性 昆虫 通过 调控 植株 挥发 物 抑制 植物 或 邻 
近 植 物 防御 反应 。 例 如 ,烟草 天 蛾 Manduca sexta 幼 
虫 为 害 烟草 后 ,其 释放 的 主要 挥发 物 组 分 绿叶 类 挥 
发 物 ( green leaf volatiles, GLVs) 和 顺 -Qq- 香 柠檬 烯 
( cis-a-bergamotene ) 能够 抑制 烟草 中 241 个 基因 的 
表达 ,其 中 7 个 基因 与 防御 反应 有 关 ( Paschold et 
al., 2006) 。 最 近 的 田间 试验 发 现 ,经 GLVs 诱导 处 
理 的 玉米 Zea mays 反而 比 未 经 处 理 的 玉米 受到 的 
虫害 更 严重 ( von Mérey et al., 2011) 。 考 虑 到 植物 
挥发 物 在 植物 间 信 息 传递 中 的 重要 作用 (Erb et al., 
2015) ,我 们 推测 ,昆虫 极 有 可 能 通过 调控 虫害 诱导 
植物 挥发 物 ,干扰 植物 间 信 息 传递 ,进而 抑制 邻近 植 
株 防 御 反 应 。 

植 食性 昆虫 通过 识别 植物 防御 信号 因子 或 防御 
性 次 生 代谢 物 ,进行 寄主 选择 或 定位 ,进而 适应 植物 
防御 反应 。 例 如 ,玉米 根部 既 含 有 丰富 的 营养 物质 ， 
同时 也 含有 大 量 的 抗 虫 次 生 代 谢 物 ,如 4- 二 羟基 -7- 
FA S 3E-( 2H )-1, 4-28 Ff WE R3 (AH) -N] (2, 4- 
dihydroxy-7-methoxy-1 , 4-benzoxazin-3-one, DIMBOA ) 。 
但 玉米 根 虫 Diabrotica virgifera 恰恰 利用 DIMBOA 
作为 取 食 线索 ,准确 定位 营养 更 为 丰富 的 玉米 根部 ， 
从 而 适应 玉米 的 防御 反应 (Robert et al., 2012) 。 最 
新 研究 发 现 ,玉米 根 虫 通过 识别 玉米 根部 中 Fe- 
DIMBOA 复合 物 准 确定 位 冠 根 , 且 利用 其 体内 的 
DvIRTI 蛋白 结合 Fe-DIMBOA ,从 而 促进 其 个 体 发 
育 (Hu et al., 2018) 。 另 外 , 茶 小 绿叶 蝉 Empoasca 
spp. 能 够 识别 烟草 中 的 JA 防御 反应 的 激活 状态 , 进 
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而 在 温室 或 田间 条 件 下 ,主动 选择 JA. 防御 反应 表达 
水 平 低 的 烟草 取 食 ,从 而 在 行为 上 适应 烟草 JA. 防御 
反应 (Kallenbach et al., 2012) 。 

植 食性 昆虫 通过 利用 植物 防御 性 次 生 代 谢 物 提 
高 其 自身 免疫 反应 ,适应 植物 防御 体系 。 例 如 , 酸 浆 
属 植物 中 含有 一 种 次 生 代 谢 物 醇 茄 内 了 酯 
(withanolides) ,该 物质 对 很 多 昆虫 具有 拒食 、 抑 制 
其 免疫 力 的 作用 ;但 酸 浆 属 植 物 的 专 食性 害虫 实 夜 
IR Heliothis subflexa 幼虫 取 食 含有 醇 茄 内 酯 的 酸 浆 





























2011; Alba et al., 2015) 。 其 次 ,昆虫 所 在 的 生态 环 
境 , 包 括 周转 是否 有 捕食 者 或 欧 争 者 、 食 物 是 否 充足 
等 因素 , 均 能 够 导致 昆虫 反 防御 行为 的 多 样 性 ( Kant 
et al., 2015) 。 因 此 ,未 来 我 们 在 探究 昆虫 适应 植物 
防御 反应 分 子 机 制 的 同时 ,应 该 充分 考虑 田间 条 件 
下 各 种 环境 因子 的 协同 调控 作用 。 

随 着 对 昆虫 反 防 御 研 究 的 深入 ,昆虫 适应 植物 
防御 反应 中 的 关键 效应 因子 的 结构 与 功能 逐渐 清 
晰 ,但 与 这 些 效应 因子 发 生 交 互 作用 的 植物 受 体 蛋 

















属 植 物 或 者 人 工 饲 料 后 ,其 发 育 更 快 . 存 活 率 更 高 
(Barthel et al., 2016) 。 深 入 研究 发 现 ,食物 中 的 醇 
茄 内 酯 一 方面 能 够 显著 激活 实 夜 蛾 H. subflexa 幼 
虫 体内 的 免疫 基因 , 另 一 方面 , 摄 人 醇 茄 内 酯 的 幼虫 
抗菌 能 力 显著 提高 ;研究 人 员 认 为 ,及 subflexa 幼虫 
不 仅 适应 了 醇 茄 内 酯 的 拒食 作用 ,而 且 利 用 醇 茄 内 
酯 激活 其 自身 免疫 系统 ,实现 对 昆虫 病原 细菌 的 防 
御 (Barthel et al., 2016) 。 

此 外 ,有 些 昆虫 还 能 从 微生物 中 获取 具有 分 解 
植物 细胞 壁 功能 的 外 源 蛋 白 酶 。 例 如 , 辣 根 猿 叶 甲 
Phaedon cochleariae 携带 的 变形 菌 ( Cellvibrio 和 
Teredinibacter ) 能 够 合成 一 种 木 聚 糖 酶 ,并 能 将 该 酶 
水 平 传递 给 辣 根 猿 叶 甲 ,帮助 其 适应 植物 的 物理 防 
ffl ( Pauchet and Heckel, 2013) 。 












































5 展望 





自然 界 中 ,植物 的 防御 与 植 食性 昆虫 的 反 防 得 
二 者 之 间 一 直 保持 着 相互 制约 的 关系 。 基 于 目前 相 
关 的 文献 资料 ,我 们 可 以 发 现 植 食性 昆虫 的 反 防 得 
行为 存在 多 样 性 ,具体 表现 为 :一 .昆虫 适应 植物 防 
御 反 应 的 形式 存在 多 样 性 ,如 昆虫 利用 效应 因子 能 
够 干扰 调控 植物 防御 反应 的 转录 因子 的 表达 、 抑 制 
次 生性 防御 物质 累积 分 解 抗 虫 物质 .适应 植物 细胞 
壁 等 物理 屏障 等 ;二 .昆虫 适应 植物 防御 反应 的 效应 
因子 来 源 存在 多 样 性 ,包括 唾液 蛋白 、 肠 道 蛋白 、 其 
携带 的 病毒 、 真 阔 、 共 生 菌 等 微生物 合成 的 功能 蛋白 
等 。 鉴 于 植 食性 昆虫 应 对 植物 防御 反应 是 一 种 适应 
性 行为 ,那么 ,驱使 植 食性 昆虫 产生 反 防 御 行为 多 样 
性 的 具体 原因 是 什么 呢 ? 首先 ,不 同 种 植物 其 调控 
防御 反应 的 分 子 机 制 各 不 相同 (Stam et al., 2014) ; 
即使 是 同一 种 植物 ,不 同 栽培 种 间 其 防御 性 次 生 代 
谢 物 的 结构 或 含量 也 可 能 存在 显著 差异 (Jeschke et 
al., 2016) 。 寄 主 植物 防御 性 状 的 多 样 性 , 极 易 导致 
昆虫 反 防 御 行为 呈现 多 样 性 (Winde and Wittstock, 
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白 或 者 转录 因子 的 研究 较 少 。 目 前 ,已 清楚 的 与 昆 
虫 效 应 因子 互 作 的 植物 转录 因子 包括 拟 南 芥 CIN- 
TCP 因子 和 烟草 转录 因子 NTH202 (Sugio et al., 
2011; Xu et al., 2018) 。 未 来 随 着 更 多 的 植物 受 体 
蛋白 或 者 转录 因子 的 结构 与 功能 被 解析 ,通过 利用 
转基因 技术 ,如 CRISPR/Cas9 等 ,改造 这 些 植物 受 
体 蛋 白 或 者 转录 因子 , 便 可 阻 断 昆虫 效应 因子 对 植 
物 防御 反应 的 干扰 作用 ,实现 害虫 防治 。 此 外 ,我 们 
在 作物 遗传 育种 过 程 中 , 还 可 筛选 具备 多 种 抗 性 性 
状 的 品种 ,避免 昆虫 对 单一 防御 性 状 的 适应 。 
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